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Resumen
Se pretende estimar el efecto de un eventual cambio climático y edáfico sobre el patrón de alma-
cenamiento de carbohidratos en plántulas de un año de tres especies leñosas mediterráneas del géne-
ro Quercus. Para ello se han cultivado las plántulas bajo tres condiciones contrastadas de fertilidad
y tres de riego, experimento no factorial, durante una estación de crecimiento. Se espera que en los
medios menos fértiles se acumule carbono en forma de reservas debido a la limitación en el creci-
miento por falta de nutrientes. Asimismo, en condiciones de riego bajo, aumente la concentración de
glucosa para contribuir al ajuste osmótico de las hojas. Por último, esperamos que Q. faginea, la
especie de crecimiento más rápido, invierta mayor cantidad de carbono en crecimiento y por tanto
acumule menos almidón. Las concentración de almidón en raíz y tallo de Q. ilex y Q. coccifera fue
inversamente proporcional al nivel de fertilización. La concentración de glucosa foliar mostró mayo-
res concentraciones en las plántulas que experimentaron déficit hídrico. La especie que más carbo-
hidratos almacenó fue Q. faginea. Nuestro estudio sugiere, que el efecto de un incremento de aridez
sobre el almacenamiento de carbohidratos depende, no sólo de la especie, sino también de la fertili-
dad del suelo sobre el que se asiente.
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INTRODUCCIÓN
El reparto de carbono asimilado por fotosín-
tesis puede seguir distintas vías de destino: cre-
cimiento (TOGNETTI et al., 1998), respiración,
metabolismo secundario y formación de reser-
vas (HERMS & MATTSON, 1992).
Las reservas de carbohidratos pueden confe-
rir una mayor capacidad competitiva o de super-
vivencia en situaciones de estrés hídrico
(CHAPIN III et al., 1990; RUNION et al., 1999),
tras perturbaciones que reduzcan la porción asi-
miladora, en periodos con baja intensidad lumí-
nica y en zonas con frecuentes heladas (BHATT
& KNOWLER, 1992; FRANKOW-LINDBERG, 2001).
Por tanto, el conocimiento del patrón de asigna-
ción de carbono a reservas y de los factores que
le afectan, puede ser muy importante para pre-
ver cómo las plantas van a responder a cambios
ambientales (MOONEY, 1972). 
Entre los cambios ambientales, modificacio-
nes en el régimen hídrico y en la disponibilidad
de nutrientes pueden ser cruciales para la super-
vivencia de las plantas en los bosque mediterrá-
neos, ya que son los principales factores que
limitan el crecimiento vegetativo (VAITKUS &
MCLEOD, 1995). Actualmente, y dentro del cam-
bio global, se predice, para nuestras latitudes, un
incremento de la aridez estival y de la deposi-
ción de nutrientes (SALA et al., 2000). 
El objetivo de este trabajo es estudiar cómo
un aumento de la aridez y de la fertilización del
suelo puede modificar el patrón de reserva de
carbohidratos en plantas de un año de tres espe-
cies leñosas mediterráneas. Para ello se han esco-
gido tres especies de Quercus frecuentes en los
bosques mediterráneos, que difieren en longevi-
dad foliar, la encina (Quercus ilex subsp. ballota)
y la coscoja (Q. coccifera) son perennifolias y el
quejigo (Q. faginea subsp. faginea) caducifolio o
marcescente. Estas especies habitan en ambien-
tes con distinta disponibilidad hídrica: la coscoja
ocupa los suelos más secos y el quejigo los más
mésicos (BLANCO CASTRO, 1997).
Se han cultivado las plántulas bajo tres con-
diciones contrastadas de fertilidad y tres de
riego, durante una estación de crecimiento. Las
hipótesis planteadas son: 1) En los medios
menos fértiles el crecimiento estará limitado por
nutrientes, dando lugar a un excedente de carbo-
no, que será acumulado en forma de almidón en
los tejidos de las plántulas. 2) En condiciones de
riego bajo, la acumulación de almidón se verá
limitada por la reducción de fotosíntesis impues-
ta por el cierre estomático y por una mayor tasa
de hidrólisis de almidón para producir glucosa,
que puede contribuir a un ajuste osmótico en las
hojas. 3) El quejigo invertirá mayor proporción
de carbono en crecimiento en detrimento de las
reservas para conseguir una tasa de crecimiento
mayor que sus congéneres perennifolios. 
MATERIAL Y MÉTODOS
Semillas de las especies seleccionadas, pro-
cedentes de la Alcarria (Guadalajara) y de la
Serranía de Cuenca, se pusieron a germinar
durante el invierno de 2002 en bandejas de plás-
tico con alveolos de 300 cc con un sustrato com-
puesto por turba rubia tipo “Sphagnum” (ph = 4)
sin fertilizar y vermiculita (50-50 volumen). Se
dispusieron 200 individuos por especie y trata-
miento, divididos en 4 réplicas de 50 individuos
(una bandeja forestal). Las plantas se mantuvie-
ron en el exterior, en los viveros de la empresa
TRAGSA en San Fernando de Henares (Madrid).
Al finalizar la primavera, dieron comienzo los
tratamientos, que se mantuvieron durante todo el
verano y principios del otoño de2002. El riego se
realizó de forma automática mediante carros, y
los distintos tratamientos se obtuvieron ajustando
el número de pasadas del carro y la frecuencia de
riego. La disponibilidad de agua para las plantas
en cada tratamiento se monitorizó regularmente
mediante pesada de las bandejas, obteniéndose
tres niveles contrastados de disponibilidad hídri-
ca: baja, media y alta, correspondientes a 30-42,
50-66 y 60-75% de capacidad de campo respecti-
vamente. Su fertilización se correspondió con el
tratamiento medio del experimento siguiente.
Los tratamientos de fertilización se obtuvieron
aplicando manualmente distintas dosis de fertili-
zante Peters de crecimiento (N:P:K, 20:7:19),
disuelto en agua de forma que se obtuvieron tres
niveles de fertilización: baja, media y alta, corres-
pondientes con dosis totales de 5, 50 y 200 mg de
N por planta, repartidas de forma exponencial
creciente durante las 20 semanas de crecimiento
más intenso. Estas plantas se regaron para mante-
ner el 50-66% de capacidad de campo (tratamien-
to medio de riego).
Tras la cosecha de octubre y cesado el creci-
miento, las plantas se separaron en raíz, tallo y
hojas. Una vez secas y molidas las muestras, se
procedió a la extracción de los carbohidratos
con etanol absoluto en baño de 80ºC durante una
hora. Tras centrifugar, el sobrenadante se mantu-
vo en la estufa 48 horas. A partir de éste, se obtu-
vieron los carbohidratos solubles (glucosa y
sacarosa) mediante disolución en agua caliente.
Se guardó una alícuota de la disolución para
determinación de glucosa; otra alícuota se incu-
bó con invertasa para romper la sacarosa, y pos-
teriormente se transformó la fructosa en glucosa
con fosfoglucoisomerasa. Para romper el almi-
dón del precipitado en unidades de glucosa, se
incubó con alfa-amilasa y amiloglucosidasa
durante 16 h a 55ºC. Las tres fracciones reduci-
das a glucosa se analizaron mediante el kit enzi-
mático Infinity Glucose Reagent (HK) (Sigma
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Diagnostics 17-25) para determinar la concen-
tración de glucosa por espectrofotometría.
El efecto de la especie y la fertilización
(Experimento 1) y de la especie y el nivel de riego
(Experimento 2) sobre la concentración de carbo-
hidratos de cada fracción, se evaluó mediante
ANOVAs de dos factores. En algunos casos la
variable dependiente fue transformada con loga-
ritmo para conseguir homogeneidad de varian-
zas. Los análisis se realizaron con SPSS 12.0.
RESULTADOS
La mayor concentración de carbohidratos se
encontró en la raíz de las tres especies. La forma
de reserva de carbono que alcanzó mayores con-
centraciones fue el almidón, llegándose a valo-
res de 800 mg g-1 en la raíz del quejigo.
Experimento de fertilización
La concentración de almidón en raíz y tallo
difirió entre especies, aunque las diferencias
varían entre tratamientos. El quejigo fue la espe-
cie con mayor concentración global de almidón,
seguido de la encina y por último la coscoja. La
concentración de glucosa en el tallo y en las
hojas también se vio afectada por el factor espe-
cie, con concentraciones máximas en el quejigo.
La fertilización afectó de forma significativa
a la concentración de almidón en raíz y tallo,
siendo inversamente proporcional a la disponi-
bilidad de nutrientes en la coscoja y la encina.
En contraste, en el quejigo las concentraciones
mínimas aparecieron en nivel medio de nutrien-
tes. La concentración de almidón en hojas no fue
afectada por la especie ni por la fertilización.
Las mayores concentraciones de glucosa se
obtuvieron a menor fertilización.
Experimento de riego
En el experimento de riego, las concentracio-
nes de almidón más altas las presentó el quejigo
(datos no mostrados). En cuanto al efecto del
riego, solo detectamos un patrón claro de varia-
ción en el caso de la concentración de glucosa en
hojas, con valores máximos en riego bajo, segui-
dos de riego alto y por último riego medio.
La concentración de sacarosa no se vio afec-
tada ni por la especie ni por la fertilización ni
por el riego en ninguno de los experimentos.
DISCUSIÓN
En las tres especies la raíz fue el principal
órgano de reserva de almidón. La importancia del
acúmulo de almidón en raíz ha sido observada en
muchas especies leñosas mediterráneas con capa-
cidad de rebrote tras una (HUDDLE & PALLARDY,
1999; VERDAGUER & OJEDA, 2002). Estas reser-
vas proporcionan la energía necesaria para que
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Tabla 2. Efectos de la especie (Quercus coccifera, Q. faginea y . ilex) y del riego sobre la concentración de glucosa en




E x R 0,59 0,672
Tabla 1. Efectos de la especie (Quercus coccifera, Q. faginea y Q. ilex) y de los nutrientes sobre la concentración de
almidón y glucosa de raíces, tallos y hojas (Resultados del ANOVA de dos vías)
Raíz Tallo Hojas
Variable Factor F Sign F Sign F Sign
Especie 5,80 0,007 8,64 0,001 1,03 0,367
Almidón Nutriente 7,21 0,002 4,69 0,016 0,51 0,603
E x N 3,59 0,015 0,91 0,471 0,32 0,865
Especie 0,87 0,427 6,36 0,004 7,41 0,002
Glucosa Nutriente 6,41 0,004 10,29 0,000 6,85 0,003
E x N 0,55 0,700 0,73 0,579 0,41 0,803
estas plantas rebroten cuando la parte aérea es
destruida. Además de abastecer demandas ines-
peradas, algunos procesos fenológicos, como la
expansión foliar, pueden movilizar reservas de
carbono desde la raíz (MOONEY, 1972).
Efectos de la especie
Se esperaba que el quejigo, al tener más
limitada su estación de crecimiento, destinara
más carbono a crecer en detrimento de la forma-
ción de reservas. Sin embargo, en la mayor parte
de los tratamientos, el quejigo mostró mayor
concentración de almidón que la encina y la cos-
coja. En otros estudios se ha encontrado que las
especies perennes tienen su pico de almacén de
almidón en invierno tardío, justo antes de la
apertura de las yemas, y las especies caducifo-
lias lo tienen a finales de verano (CERASOLI et
al., 2004) ya que estas se quedan parcial o total-
mente sin hojas en otoño y estas reservas proba-
blemente contribuyen a abastecer las demandas
energéticas asociadas al inicio del crecimiento
primaveral (GUARDIOLA & GARCÍA 1990). Por lo
tanto, dado que el período de muestreo no coin-
cide con el máximo de acumulación de los
perennifolios, nuestro resultado no permite vali-
dar ni rechazar la hipótesis.
Efecto de la fertilización
Los individuos de coscoja y encina cultiva-
dos con mayor disponibilidad de nitrógeno mos-
traron menores concentraciones de almidón en
sus órganos. Una mayor disponibilidad de
nutrientes permite un mayor crecimiento (datos
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Figura 1. Concentración de glucosa y almidón en raíz, tallo y hojas de las tres especies de e studio (Quercus coccife-
ra, Q. faginea y Q. ilex) en los tres niveles de fertilización (Bajo, Medio y Alto)
no mostrados), demandando una mayor propor-
ción del carbono asimilado para crecimiento, en
detrimento del almacén de reservas.
La concentración de glucosa también aumen-
tó con bajas disponibilidades de nutrientes en
suelo. Cabría esperar una disminución de la glu-
cosa a favor del aumento del almidón. Sin embar-
go, (SUN et al., 2002), observaron un aumento de
azúcares solubles cuando el nitrógeno era limita-
do, regulando la actividad de la Rubisco para
favorecer una reducción del crecimiento.
Efecto del riego
Muchos autores reflejan que el almidón se
hidroliza rápidamente bajo estrés ambiental
(CHAPIN III et al., 1990), sobre todo en situacio-
nes de estrés hídrico, para aumentar la cantidad
de azúcares solubles (Rey BENAYAS et al., 2003;
STANCATO et al., 2001). Nuestros resultados
muestran que la mayor concentración de gluco-
sa foliar se da en condiciones de estrés hídrico.
La escasez de agua puede ser un problema, no
sólo al limitar el crecimiento por limitación en la
fotosíntesis, sino porque puede provocar daños
en estructuras celulares. Acumular solutos favo-
rece la entrada de agua en las células y su man-
tenimiento conservando el turgor de las mismas. 
Debido a la época de la cosecha de las plán-
tulas (octubre) parece más lógico pensar que el
aumento de osmolitos en hojas fuera causado
por una preparación frente a la congelación de
los tejidos y sequías por helada (WALTER, 1997).
Para evitar la formación de hielo en los tejidos
las plantas tienen un periodo de preparación
para la resistencia en la cual una primera fase es
el enriquecimiento del protoplasma en azúcares
y otros materiales protectores (LARCHER, 1997). 
CONCLUSIONES
Una reducción de la precipitación reducirá el
crecimiento de las poblaciones de Quercus, sin
afectar al patrón de reserva. Sin embargo, la
deposición de nitrógeno, dará lugar a plantas más
grandes, pero con menores reservas de carbohi-
dratos y, por tanto, con menor capacidad para
recuperarse de perturbaciones como el fuego
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Figura 2. Concentración de glucosa en hojas de las tres especies de estudio (Quercus coccifera, Q. faginea y Q. ilex)
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